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Het visuele systeem van mens of dier ontvangt grote hoeveelheden informatie
wanneer het in zijn natuurlijke omgeving functioneert. Deze informatie is voor het
organisme van levensbelang. In dit proefschrift ga ik uit van de veronderstelling dat
visuele systemen in de loop van de evolutie zijn geoptimaliseerd voor die beelden die
ze gewoonlijk tegenkomen en moeten verwerken. Door de structuur van natuurlijke
beelden met statistische methodes te onderzoeken, is het dan mogelijk om meer te
weten komen over de informatieverwerking in biologische visuele systemen.
Hoofdstuk 2 van dit proefschrift gaat over de vermogensspectra van natuurlijke
beelden, een manier om de tweede-orde statistiek te beschrijven. Natuurlijke beelden
hebben een karakteristiek vermogensspectrum dat met de spatiële frequentie (f)
verloopt als 1/f 2. Dit karakteristieke verloop is reeds door verschillende auteurs met
succes gebruikt om eigenschappen van de informatieverwerking in het visueel
systeem te voorspellen. Ik onderzoek in hoofdstuk 2 in hoeverre dit 1/f 2-model een
adequate beschrijving voor de spectra is. Hierbij wordt zowel naar variaties tussen
beelden onderling gekeken, als naar variaties tussen verschillende oriëntaties binnen
één beeld. Het blijkt dat het totale vermogen in het spectrum (gerelateerd aan het
contrast van het beeld) en de afhankelijkheid van spatiële frequentie behoorlijk
variëren. Voor de hoeveelheid informatie die hieraan gekoppeld is, blijkt de variatie in
contrast belangrijker te zijn dan de variatie in frequentieverloop. Ondanks de grote
variatie kan het frequentieverloop adequaat met 1/f 2 beschreven worden. Voor
georiënteerd contrast is een hoekbreedte van 10 tot 30 graden voldoende om bijna de
maximale hoeveelheid informatie te winnen. Deze waarde is interessant omdat dit een
typische waarde is voor de hoekbreedte van oriëntatie-selectieve cellen in de cortex
van primaten.
De informatieverwerking aan het begin van het visueel systeem wordt redelijk goed
voorspeld door theorieën die gebaseerd zijn op de tweede-orde statistiek van
natuurlijke beelden. Deze theorieën beschrijven de visuele verwerking met vaste
filters die over het hele beeld hetzelfde zijn. Biologische visuele systemen blijken
echter iets beter te presteren dan de theoretische filters. Dit kan worden verklaard
door het vermogen van visuele systemen zich aan te passen aan lokale veranderingen
van de beeldstatistiek. Een voorbeeld hiervan is lichtadaptatie. Er van uitgaande dat
lichtadaptatie voornamelijk een temporeel (tijdgerelateerd) proces is, is het te
verwachten dat de principes van lichtadaptatie afgeleid kunnen worden uit de
temporele statistiek van natuurlijke beelden. Om deze reden zijn tijdreeksen van
lichtintensiteiten gemeten onder natuurlijke omstandigheden, zoals beschreven in
hoofdstuk 3.1. De vermogensspectra van deze tijdreeksen zijn in hoofdstuk 3.2 met
soortgelijke statistische methodes onderzocht als de spatiële vermogensspectra in
hoofdstuk 2. De resultaten voor de temporele vermogensspectra zijn vergelijkbaar
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met die voor de spatiële spectra, behalve dat ze een aanzienlijke intensiteits-
component bevatten en geen oriëntatie. Nog een verschil is dat de hoeveelheid
informatie die gewonnen wordt uit een beschrijving van de temporele spectra
ongeveer 100 keer minder is dan van de spatiële spectra. In plaats van in het
frequentiedomein kunnen de tijdreeksen ook direct in het tijdsdomein worden
onderzocht. In hoofdstuk 3.3 beschouw ik adaptatie als onderdeel van een
voorspellende codering en onderzoek ik modellen die lichtintensiteit en contrast van
de tijdreeksen voorspellen. De resultaten laten zien dat het toevoegen van een
intensiteitsmaat in het model een significante informatiewinst oplevert. Een andere
belangrijke eigenschap die uit deze analyse volgt is dat signaalvariaties evenredig zijn
met de signaalamplitude. Variaties in temporeel contrast blijken relatief onbelangrijk.
Deze resultaten zijn vergelijkbaar met de signaalverwerking in fotoreceptoren in
biologische visuele systemen, die over het algemeen wel adapteren aan intensiteit,
maar niet aan temporeel contrast, en voldoen aan de wet van Weber (gevoeligheid is
omgekeerd evenredig met het gemiddelde lichtniveau, waardoor de absolute grootte
van de signaalvariaties onafhankelijk van het lichtniveau wordt).
Een eigenschap van natuurlijke beelden die niet beschreven wordt door de tweede-
orde statistiek is dat er randen in voorkomen. Daarom kunnen de eigenschappen van
oriëntatie-selectieve cellen in de cortex die voornamelijk op randen reageren niet uit
deze statistiek afgeleid worden. Als hypothese voor de functie van deze cellen wordt
aangenomen dat ze het beeld representeren door grootheden met een zo groot
mogelijke onderlinge onafhankelijkheid. In hoofdstuk 4.1 wordt daarom de statistiek
van natuurlijke beelden onderzocht door middel van een onafhankelijke
componenten-analyse, waarbij beelden worden opgesplitst in lineaire componenten
met maximale onafhankelijkheid. De onafhankelijke componenten die hierbij worden
gevonden lijken op randen en de corresponderende filters hebben veel van de
eigenschappen van simple cells in de primaire visuele cortex. De analyse verklaart
een aantal eigenschappen van de receptieve velden van deze cellen, waaronder de
variabiliteit van de spatiële frequentie-bandbreedte, de hoekbreedte, de lengte en de
lengte-breedte verhouding. Simple cells gedragen zich bij benadering lineair, maar de
primaire visuele cortex bevat ook zogenaamde complex cells, die eveneens oriëntatie-
selectief zijn, maar niet-lineair. Ik gebruik in hoofdstuk 4.2 een eenvoudig model voor
dit type cellen om hun onderlinge onafhankelijkheid bij de representatie van beelden
te onderzoeken. Omdat deze cellen voornamelijk op randen in beelden reageren,
geeft dit tevens informatie over de statistiek daarvan. Uit deze analyse blijkt dat de
aanwezigheid van randen in natuurlijke beelden gepaard gaat met een hoge variatie in
het lokaal contrast, waarmee oriëntatie-selectieve cellen beter omgaan dan oriëntatie-
ongevoelige cellen wanneer het gaat om onafhankelijkheid. De gemodelleerde
complex cells reageren bijna onafhankelijk van elkaar wanneer ze ten minste de
breedte van hun effectieve receptieve veld uit elkaar liggen of wanneer ze tenminste
één hoekbreedte in oriëntatie of één bandbreedte in schaal verschillen.
